
























































coordination  of  vigilant  individuals:  vigilance  occurs
in most species of birds and mammals (Yasukawa et













Ridley  et  al.  2013,  Walker  et  al.  2016,  Ostreiher  &
Heifetz 2017), with the exception of Jungle Babblers
(Turdoides  striatus)  (Gaston  1977).  Most  of  these
studies have addressed sentinel behavior  in the con‐
text of nesting  territory or  flock  foraging, but not  in
the context of an aggregation site. Sentinel behavior
in  parrots  has  not  been  previously  reported  (Bed‐
nekoff 2015).
Riverside  geophagy  sites  (claylicks),  where  hun‐
dreds of  individuals  from upwards of  ten  species of
parrot and other bird species congregate to consume
clay,  are  important  sources  of  sodium  in  a  sodium‐
poor environment (Powell et al. 2009, Lee et al. 2010,





green  Macaw  (Ara  chloropterus)  (Lee  et  al.  2010).
Unlike most other parrot species that feed on clay in
the early morning, these macaws are present in high‐
est  numbers  from  mid‐morning  to  early  afternoon,
depending  on  the  claylick  location  (Brightsmith
2004).
Weighing  1230  g  and  measuring  up  to  a  meter
from  head  to  tail  (Forshaw  2006),  Red‐and‐green
Macaws are the third largest of the seventeen macaw
species. In South America, they are found in lowland
Amazon  rainforest  and  temperate  deciduous  forest,
with a  large  range of over  ten million  km2  (BirdLife
International 2017). They are classified as Least Con‐
cern,  although  populations  have  been  reduced  in
parts of their range due to overharvesting for the pet
trade  (Juniper & Parr 1998). They are widespread  in
captivity,  as  they  are  socially  interactive  with  both
people  and  other  parrots  (Abramson  et  al.  1995).
They  are  regarded  as  common  in  lowland  Amazon
rainforest, with published abundance for the species
ranging from 1.8 to 8 individuals/km2 (Terborgh et al.
1990,  Haugaasen  &  Peres  2008,  Lee  &  Marsden
2012).  Pairs  of  macaws  defend  nest  sites  viciously
(Renton & Brightsmith 2009), but form social foraging








by  the  researchers’  ability  to  identify  individuals  or
distinctive  sentinel  positions  (e.g.,  Newbold  et  al.
2008).  However,  since  macaw  sexes  are  alike  and
there  are  few  physical  characteristics  that  allow




dict  the  following:  (1) Given  that  sentinels generally
occupy high perches, there should always be vigilant
birds in the highest band of vegetation while birds are


















Department  of  southeastern  Peru,  at  the  boundary
between  tropical moist  and  subtropical wet  forest.
Average elevation is 250 m a.s.l. and average rainfall
3200  mm  (Brightsmith  2004).  Surveys  were  con‐
ducted at a riverside claylick of the Las Piedras River






from  7  to  16  September  2016.  Observations  were
carried  out  from  a  blind  from  05:30  h  until  usually
14:00 or 15:00 h if macaws were still around, with an
observer team rotation between 10:00 and 10:30 h.
Observers  approached  the  blind  concealed  by  the
forest  away  from  the  claylick,  and  likely  had  little
influence on the behavior of the birds  in the vicinity
of  the  lick.  The  observation  point was  106 m  from
the  surface of  the  claylick.  The  field  of observation
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Data  were  collected  by  citizen  scientists:  44
observers  participated  in  data  collection,  each  one
participating  in  no more  than  four  observation  ses‐
sions,  and  in  addition  most  observer  pair  or  time
combinations were unique. Observers  ranged  in age




vation  through provision of  a  training manual  (Sup‐
plementary  Material),  a  theory  session  (including
imitation  of  behavior  states),  and  one  three‐hour
practical  session at  the  claylick. Observers were not
aware  of  the  research  hypotheses,  only  of  the







et  al.  1993).  An  observer  would  scan  all  visible
macaws  in the vicinity of the claylick, starting with a




another  person  acting  as  recorder.  The  following
behavior categories were recorded: vigilant, sleeping,
resting, headshake, walking, calling, begging, regurgi‐




the  training manual  provided  to  observers  (Supple‐
mentary  Material),  but  relevant  categories  for  this
article were: Vigilant (“Vigilance is how alert a bird is.
A vigilant bird is actively looking around; head move‐
ment  is  notable,  often  with  head  twisted  at  90
degrees from the body so that the bird  is  looking up
at  the  sky  or  down  at  the  ground.  Neck  is  usually
stretched”); ‘Resting’ (“Bird is perched with head low
(towards  the  shoulders),  usually  looking  forward,
maybe  looking  slowly  around,  but  not  doing  much
else.”); and Calling (“Bird is vocalizing – beak  is open
and call can be heard”).











behaviors  scored, at  the  five‐minute  interval. Levels




mine  if  total  numbers  of  birds  at  high  positions  is
constant despite the presence of birds feeding on the
clay,  a  linear  model  predicting  bird  numbers  as  a
function of birds on  clay as a binary  variable  (pres‐
ence/absence) was implemented.




test  using  the  GTest  function  from  the  DescTools
package (Signorell 2017). 
To  explore overall patterns  of  vigilance  for birds
perched high  in  the  vegetation, a  generalized  linear
mixed model (glmm) was implemented with the lme4
package (Bates et al. 2013). The model examines the







included  to  account  for  any  bias  introduced  by
observer‐pairs. Only  data where  four  or more  birds
were present was used because we are  interested  in
behaviour for groups of birds. 




















then  preening  (13%)  and  resting  (6%).  In  contrast,
begging,  regurgitation  and  defecation  were  rarely
observed  (<  1%)  and  mating  was  never  observed
(Appendix 1). Social bonding  interactions scored  low
(allopreening:  4%;  kissing: 0.8%; playing: 0.8%), but




the  clay  typically  occurred  at  mid‐  to  late‐morning
(Figure 1).








vegetation. This was not a  function of  space  limita‐
tion on  the  claylick:  the maximum number of birds
observed on the surface of the clay was 54, while the
mean was  14  (SD  =  12). However,  given  that most
birds were scored while perched high  in the vegeta‐




































on  the claylick: The  strongest predictor of  increased








claylick  was  not  a  significant  predictor  of  call  rate





predators.  While  direct  attacks  were  not  observed
during  this  study,  in September 2016 we  found evi‐
dence  of  a  Mealy  Parrot  (Amazona  farinosa)  pre‐
dated by an ocelot (Leopardus pardalis) in the vicinity
of the claylick. Predation of parrot species at claylicks
by  ocelot,  Orange‐breasted  Falcon  (Falco  deiro‐








and‐green  Macaws.  Parrots  are  rarely  members  of
mixed  species  flocks  in  the Amazon, and none have
been  identified  as  ‘sentinel  species’  in  that  context
(Munn  1984,  Alvesl  &  Cavalcanti  1996).  Sentinels
often use elevated perches or positions  in  the  land‐
scape (Bednekoff 2015). Although there were almost
always birds in the vegetation when there were birds
on  the  claylick,  observations  indicated  these  were
simply  preferred  perch  locations,  prior  to  or  after
feeding on the clay.
The key difference between vigilance and sentinel









sentinels.  It may be  that  the birds were not actively
watching for predators, but perhaps were just watch‐
ing  closely  the  activity  on  the  claylick.  That  this
heightened  vigilance  occurs would mean  that  birds
which are unable to be vigilant on the claylick would
gain a benefit  from any alarm  calls emanating  from
birds in the vegetation, a situation which can be con‐
sidered  to  be  by‐product  mutualism  (Bednekoff
2001). Clearly, high levels of vigilance are needed in a
dangerous  environment  made  no  friendlier  by  the
incursions of man.
Should sentinel behavior occur  for pairs or small





dation  risk  through  the group  size effect whereby a
Coefficients  Estimate  SE  t value  P value 
Modelling: Vigilance 
Intercept  0.52  0.03  7.4  < 0.01 
Number of birds on clay  0.03  0.01  3.5  < 0.01 
Cloud cover  ‐0.03  0.014  ‐2.3  0.02 
Hour (time of day)  0.03  0.001  3.1  0.001 
Boats  ‐0.002  0.008  ‐0.3  0.80 
Modelling: Probability of birds on the claylick 
Intercept  ‐2.11  0.33  ‐6.4  < 0.01 
Sum of birds in vegetation  0.67  0.06  10.4  < 0.01 
Calling rate  0.18  0.05  3.5  < 0.01 
Modelling: Probability of calling 
Intercept  ‐1.51  0.19  ‐7.8  < 0.01 
Birds on clay  ‐0.11  0.07  ‐1.6  0.11 
Cloud  ‐0.31  0.13  ‐2.5  0.01 
Hour (time of day)  0.37  0.08  4.4  < 0.01 
Total birds  0.51  0.08  6.4  < 0.01 
Proportion of birds vigilant  ‐0.35  0.09  ‐3.9  < 0.01 








reduction  in  individual  risk  occurs  for  larger  group
sizes,  through  encounter,  dilution  and  confusion





individual  vigilance  declines  as  group  size  increases
(Roberts  1996),  but  this  was  not  observed  in  our
study.
Lastly,  the  probability  of  calling  overall  was  not
predicted by the presence of the birds on the claylick,
which  ran  contrary  to  our  expectation  because  for
some species, sentinels signal their vigilant behavior
to  other  members  of  the  group  through  distinct
vocalizations (Gaston 1977). It may be that confirming
whether  a  bird  was  vocalizing  or  not  was  perhaps
beyond the capabilities of this set of observers; but in
addition it is possible that we did not observe the set
of  circumstances  necessary  to  increase  call  rate  i.e.
predator presence. 
The benefits of  sentinels  to a  group are  clear.  It
has been  shown  that  foragers who  can  see or hear
sentinels  are  more  likely  to  forage  in  high‐nutrient
areas with less consideration for the amount of cover





from  the  claylick  often  perch  in  the  vicinity  of  the
claylick  thereby  superficially  appearing  to  be  senti‐
nels. 
In  contrast  to  most  studies  that  have  detected
sentinel behavior, this study from a mesic (rainforest)
environment provides contrasting results. While ma‐




their  own  benefit  in  accordance  with  the  numbers
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Behavior  Total  Percentage  HIGH  Percentage  LOW  Percentage  CLAY  Percentage 
Vigilance  15488  50.0%  10153  66%  4740  30%  590  4% 
Preening  3646  11.8%  2776  76%  867  24%  3  0% 
Resting  1989  6.4%  1277  64%  666  33%  46  2% 
Short Flight  1851  6.0%  1127  61%  606  33%  118  6% 
Walking  1817  5.9%  54  3%  114  6%  1649  91% 
Allopreening  1378  4.4%  1005  73%  283  21%  86  6% 
Calling  1284  4.1%  1111  87%  171  13%  2  0% 
Branch‐biting  925  3.0%  523  57%  350  38%  52  6% 
Eating  640  2.1%  497  78%  129  20%  14  2% 
Flight away  456  1.5%  306  67%  147  32%  3  1% 
Scratching  282  0.9%  206  73%  71  25%  5  2% 
Playing  250  0.8%  192  77%  57  23%  1  0% 
Kissing  243  0.8%  140  58%  88  36%  15  6% 
Wing‐stretch  176  0.6%  142  81%  25  14%  9  5% 
Panting  158  0.5%  138  87%  20  13%  0  0% 
Sleep  129  0.4%  93  72%  32  25%  4  3% 
Aggression  92  0.3%  35  38%  23  25%  34  37% 
Headshake  67  0.2%  54  81%  13  19%  0  0% 
Submission  60  0.2%  26  43%  18  30%  16  27% 
Fighting  26  0.1%  13  50%  5  19%  8  31% 
Begging  10  0.0%  10  100%  0  0%  0  0% 
Regurgitation  4  0.0%  4  100%  0  0%  0  0% 
Defecation  2  0.0%  1  50%  1  50%  0  0% 
Copulation  0  0.0%  0  0  0 
 
Appendix 1. Summary of the various behaviors scored during observations of Red‐and‐green Macaws  (Ara chloropterus) at
a claylick on the Las Piedras River, Peruvian Amazon. Behaviors are summed for across the observation period (Total), and
broken down into strata of where the birds were perched where this information was available. CLAY is on the surface of the
claylick, LOW is below 15 m within the vegetation, and HIGH is for birds perched > 15 m in the vegetation. Percentage values
for total indicate the percentage of the behavior across all behavior types, while percentage for the strata indicate what per‐
centage of the behavior occurred for each behavior across the strata.
